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RESUMEN

El propósito de este trabajo es efectuar un estudio

microanatómico de los ovarios de Probopyrus ringueleti

Verdi y Schuldt durante el proceso de maduración. Los

ovarios poseen una zona germinativa laminar que se

extiende dorsalmente según un plano frontal, eviden-

ciándose un gradiente dorso-ventral que conduce a la

estratificación de los elementos germinales, pudiendo

distinguirse en un ovario maduro 4 regiones: a) un área

con células goniales; b) una franja conteniendo gonias II

y oocitos en proface temprana ("premeiótica"); c) otra

con oocitos en previtelogénesis y vitelogénesis I; y, d)

una región con oocitos en vitelogénesis II. Sobre la base

de estas asociaciones celulares se propone una escala de

maduración sexual de 4 estadios. La población de oocitos

en vitelogénesis II es particularmente numerosa, inclu-

yendo 7 u 8 hileras de ovas. Esta estructura plantea una

interesante alternativa funcional: la posibilidad de que

existan evacuaciones parciales. Posibilidad que se rela-

ciona con la evidencia de que no necesariamente la

liberación folicular afecte a la totalidad de los oocitos en

vitelogénesis II, como es usual en crustáceos superiores.

Se estima que la recuperación del tejido folicular liberado

por la puesta precedente es sólo parcial, considerándose

la eventualidad de que persista el mecanismo primario de

foliculogénesis (por división de las células conjuntivas)

durante la restauración del ciclo oválico.

Palabras clave: Bopyridae, Microanatomía, Oogénesis;

Foliculogénesis; Maduración Sexual.

ABSTRACT

The main purpose of this paper is to perform a

microanatomic study of the ovary cycle of Probopyrus

ringueleti Verdi y Schuldt. The ovaries show a germinative

areea with a dorsoventral maturative gradient that leads

to germinal stratification. In a mature ovary there are 4

distinctive áreas: a) an área with gonia; b) one that

harbours gonia II and oocytes in an early profase

("premeiotic"); c) one with oocytes in previtellogenesis

and vitellogenesis I; and, d) one that includes the oocytes

in vitellogenesis II. On the basis of these cellular

associations, a 4 stage ovary development scale was
proposed. The oocyte population in vitellogenesis II was

particularly numerous, including up to 7 or 8 rows of

oocytes. This structure offers an interesting functional

alternative: the existence of partial discharges. This

possibility is related with the evidence that the follicular

liberation does not necessarily affect all of the oocytes in

vitellogenesis II - as is usual in higher crustácea. It is

believed that recovery of the secondary follicular tis-

sue is only partial and the possibility is being analysed

that the primary mechanism of secondary folliculo-

genesis by cleavage- persists to the extent of follicle II

necessities during restoration of the ovary cycle.

Keywords: Bopyridae, Microanatomy, Oogénesis;

Folliculogenesis, Ovarían cycle.

INTRODUCCIÓN

'Contribución científica N9 526 del Instituto de Limno-
logía "Dr. R.A. Ringuelet" (ILPLA).

'Museo de La Plata, División Zoología Invertebrados I,

1900 La Plata, Argentina.

Los bopíridos establecen consorcios con crus-

táceos decápodos [Markham, J.C. (1986)], confor-

mando asociaciones parasitarias atípicas (hema-

tófagos) catalogables como casos particulares de

predación [Kuris, A. ( 1 974, com. pers.)]. Probopyrus

ringueleti Verdi y Schuldt es un huésped frecuente
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de las cámaras branquiales de Palaemonetes

argentinus Nobili (Caridea, Palaemonidae), infec-

tando también ocasionalmente a Macrobrachium

borellii (Nobili). La presencia del parásito incide

negativamente en la función respiratoria de los

camarones de ambos sexos y la función reproduc-

tora de los hospedadores femeninos, en cuyos ova-

rios se halla ausente la vitelogénesis configurando

un caso de castración [Schuldt, M. ( 1 883); Schuldt,

M. y L.A. Rodrigues-Capítulo, (1985, 1987)] equi-

parable a los ocasionados por otros representantes

del género Probopyrus Giard y Bonnier [Beck, J.T.

(1980b); Abu-Hakima, R. (1984)].

La prevalencia de Palaemonetes argentinus

con Probopyrus ringueleti (branquiales) en el área

estudiada fluctúa a lo largo del año (1 - 70%). Esta

variación en la tasa de infección resulta de la

interacción de elementos dinámico-poblacionales

tales como la mortalidad de los camarones (octubre

a diciembre, y febrero), reclutamiento (enero, fe-

brero) y migración de los mismos (junio a agosto-

septiembre) [Schuldt, M. y M.C. Damborenea

( 1 989); Schuldt, M. , L.R. Freyre y M.C. Damborenea

(1988)]. La prevalencia se traduce en una disminu-

ción del potencial reproductor de los camarones

(13,7 a 15,2%) [Schuldt, M. y M.C. Damborenea

(1987)], pudiendo la presencia del parásito limitar

la expansión de los hospedadores en su habitat,

como se constató efectivamente con Probopyrus

floridensis Richardson [Beck, J.T. (1979); Dale,

W.E. y G. Anderson (1982)]. P. argentinus cons-

tituye el principal sustento de una variada ictio-

fauna de interés comercial y deportivo [Schuldt, M.

y M.C. Damborenea (1989)], lo cual por si solo

explica el interés puesto en este consorcio, máxime

teniendo en cuenta que los paleomónidos albergan

a especies cultivadas con éxito en casi todas las

regiones tropicales y subtropicales del globo (v.g.

Macrobrachium Bate ssp.) [Provenzano, A.J.

( 1 985)] . No obstante, la biología de los bopíridos en

general, exceptuando a P. pandalicola y P. ringueleti

es poco conocida [Beck, J.T. (1980abc); Verdi,

A.C. y M. Schuldt (1988)], al punto que, salvo

observaciones preliminares [Schuldt, M. (1983,

1987)] aún falta una descripción dinámica del ova-

rio de Probopyrus. Cabe destacar que P. ringueleti

es el primer isópodo donde se constata al menos una

recuperación parcial del tejido folicular liberado

por la puesta precedente [Schuldt, M. (1983)]. Se-

gún Charniaux-Cotton, H. (1978) la recuperación

postpuberal del tejido folicular (secundario o per-

manente) (II) es habitual en Malacostraca. Sin

embargo, los trabajos de Besse, G. ( 1 976) evidencian

que en los isópodos estudiados no existe una

recuperación de las células conjuntivas del folículo

II, involucionando éstas después de la ovulación, lo

cual implica, aparentemente, cuestionar la validez

general del modelo propuesto por Charniaux-Cotton,

K.(1978). El papel transicional respecto de la

recuperación folicular que manifiesta el

comportamiento ovárico de P. ringueleti posibilita

prima facie relacionar la dinámica folicular de

isópodos con el resto de los malacostracos, en un

marco de referencia amplio tal como lo constituye

el modelo propuesto por Schuldt, M. ( 1 987), el cual

resulta de relacionar la recuperación folicular con la

mayor o menor extensión que adquieren los proce-

sos de reabsorción oocitaria en cada ciclo ovárico.

Otro aspecto que no puede soslayarse es la

relación que pudiera existir entre la vitelogénesis y
la presencia o ausencia de machos, aún cuando en

crustáceos superiores, salvo algunos casos que re-

visten el carácter de excepcionales, la presencia de

machos carece de influencia decisiva sobre el desa-

rrollo vitelogenético [Charniaux-Cotton, H.( 1978);

Krisnhakumar, R. y K.G. Adiyodi (1981)]. En el

anfípodo Orchestia gammarellus (Pallas) se obser-

va que las hembras en ausencia de machos no

evacúan los oocitos maduros, los cuales involu-

cionan [Charniaux-Cotton, H. ( 1 974)] . En isópodos

se ha podido constatar únicamente en dos especies

una dependencia entre la vitelogénesis secundaria

y el acoplamiento, se trata de Porcellio dilatatus

Brandt y Armadillo officinalis Duméril, donde la

ausencia del macho impide el desarrollo de la

vitelogénesis II [Legrand, J.J. (1958); Besse, G.

(1976)].

Consecuentemente se hace imprescindible

efectuar un análisis microanatómico pormenori-

zado de las transformaciones que acontecen a lo

largo del proceso de maduración oocitaria de P.

ringueleti, con el propósito de obtener por primera

vez una descripción dinámica del funcionamiento

ovárico de un crustáceo epicárido. Dicho propósito

motiva la presente contribución a la biología

reproductiva del taxón considerado, efectuada so-

bre la base de una evaluación de la histología

ovárica de P. ringueleti. Secundariamente, toda

extensión en el conocimiento de la biología inhe-

rente a Probopyrus resulta de interés también des-

de el punto de vista taxonómico, ya que se trata de

una entidad genérica donde la acotación específica,

partiendo de la morfología externa, es particular-

mente ardua [Markham, J.C. ( 1 985)] , requiriéndose
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la concurrencia de elementos diagnósticos propor-

cionados por la etología y biología de las especies

en cuestión [Schuldt, M. (1990)].

RESULTADOS

1. ZONACIÓNINTRAOVARICA. CARACTERIZACIÓNY

EVOLUCIÓNDE LA PROGENIEGERMINAL

MATERIALESY MÉTODOS

Los animales estudiados fueron capturados en

el Canal Villa Elisa (colector de los arroyos Carna-

val y Martín), aproximadamente a 300 m de su

desembocadura en el Río de la Plata (Boca Cerrada,

Selva Marginal de Punta Lara,Prov. Buenos Aires,

Argentina).

Para la evaluación preliminar del desarrollo

ovárico de P. ringueleti se contó con 5 muéstreos

realizados de agosto a diciembre de 1981 (1 1, 13 y

28.08.81; 07.09.81; 14.12.81; n=l 13 parásitos). Se

efectuaron 6 relevamientos para obtener infor-

mación adicional sobre el período de puesta de

septiembre de 1982 a enero de 1983 (09.09.82;

07.10.82; 11.10.82; 12.1 1.82; 27.01.83; n=278 pa-

rásitos). Finalmente se dispuso un muestreo men-

sual desde el 10.10.84 hasta el 18.02.86 (tamaño

mínimo de cada muestra: 75-100 P. argentinus,

capturándose más de 200 P. ringueleti).

Con los fijadores ensayados (Regaud,

Maximow, Helly, Hollande, Bouin, Halmi y Car-

noy) se obtuvieron buenos resultados solo con el

Bouin y el Carnoy (6:3:1). Se deshidrató y aclaró

con N-Butanol, incluyéndose las piezas con

paraplast. Los cortes de 6 a 8 |im fueron coloreados

con hematoxilina de Harris y eosina, tricrómico de

Gomori y PAS [Gabe, M. (1968)].

Un contingente de aproximadamente 90 P.

argentinus con sus respectivos P. ringueleti fue

mantenido en 1 acuario de 85 lts. desde el 01.09.82

hasta el 28.12.82. De ellos pudieron ser individua-

lizados 15 camarones gracias a la presencia en el

cefalopereion de metacercarias de un problable

Phyllodistomum Braun sp. Las encapsulaciones de

este trematode se aprecian a simple vista, siendo

útiles marcas naturales cuando por su número y

topografía proporcionan diseños definidos. Las

observaciones de acuario se registraron diariamen-

te (a las 10.00 y 1 8.00 horas). Los camarones fueron

alimentados 2 veces por semana con carne bovina

picada. De esta manera se obtuvieron datos adicio-

nales acerca del período de puesta así como de la

restauración del ciclo ovárico del epicárido.

Los ovarios, al igual que los testículos, son

pares. Están situados en el pereion, dorsalmente

respecto de los órganos digestivos. La ubicación del

parásito en la cámara branquial del hospedador

determina la asimetría del pereion, la cual se mani-

fiesta también en el desarrollo de los ovarios, siendo

de menor extensión el ovario derecho de P. ringueleti

cuando se aloja en la cámara branquial derecha de

P. argentinus, reduciéndose el ovario izquierdo

cuando parásita a la cámara opuesta.

Las gónadas de hembras juveniles de P.

ringueleti de 1,5 mm(largo total o Lt) poseen

todavía un aspecto tubular, compacto, que alberga

a células conjuntivas, oogonias, y oocitos en pro-

fase meiótica, predominando en estos últimos

imágenes zigo-paquiténicas (Fig. 1). Los ovarios

presentan una delgada teca conjuntiva consistente

en una membrana de tipo "basal" de 0,5 a 1,5 |im

de espesor, sobre la que se observan células

conjuntivas cuyos núcleos hacen hernia hacia el

interior del ovario. Estas células son semejantes a

Fig. 1. Sección transversal del ovario de una hembra

juvenil (1,5 mmLt) con predominio de oocitos profásicos

(zigo-paquiténicos) (Flecha mayor: fibras musculares

vinculadas a la teca periovárica; Flecha menor: membra-

na "basal").
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las células conjuntivas que posteriormente confor-

marán al folículo. A la teca periovárica suelen

adosarse externamente diversas células conectivas,

desde elementos equiparables a los "foliculares" (y

que aparentan ser de escasa motilidad), hasta gran-

des células ameboides del tipo de los macrófagos

(talla nuclear: 4-6|Jm; talla celular: 7-15|jm), con

granulaciones acidófilas en el citoplasma. En la

teca también se detecta la presencia de fibras mus-

culares, las cuales no son constantes y pueden

observarse en la periferia dorsal de la teca, siendo su

disposición de tendencia circular (no alcanzan la

faz ventral del ovario). Estas fibras se relacionan

con haces musculares cuyas células confluyen

dorsalmente (filamentos suspensores?) (Fig. 1).

El aspecto tubular de las gónadas desaparece a

medida que el ovario se extiende. Las secciones

transversales del ovario de hembras adultas (mayo-

res de 3 mmLt) permiten observar la naturaleza

•V'
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Fig. 3. Hembra virginal (transición subadulta-adulta): ovario en madurez incipiente (flechas).

Fie 4. Hembra adulta. Ovarios en madurez media (*: oocitos en vitelogénesis II).

Fig. 5. Hembra adulta. Madurez Media. Detalle de las poblaciones celulares (véase Fig. 2b) (flecha menor: células

conjuntivas o "foliculares"; flecha mediana: oogonias I; * menor: gonias II; flecha mayor: oocitos en Zigo-paquitene;

* mediano: región de previtelogénesis y vitelogénesis I; estrella: zona con oocitos vitelogenéticos I en necrobiosis; y,

* mayor: oocito en vitelogénesis II).
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telogénesis de la vitelogénesis endógena o primaria

[Charniaux-Cotton, H. (1978); Schuldt,M. (1980a);

Meusy, J. J. y H. Charniaux-Cotton (1984)]. La

foliculogénesis secundaria (II) [Charniaux-Cotton,

H. (1978)] se observa en oocitos cuyo núcleo posee

un diámetro que oscila entre 12 y 14 fim, siendo la

talla celular respectiva de aproximadamente 25 fim

(Figs.5yll).

d) Finalmente, se sitúa el estrato ventral

(Fig.2b), el más voluminoso en un ovario maduro,

integrado por oocitos en vitelogénesis secundaria

(II). La vitelogénesis II se observa en oocitos con un

diámetro nuclear de aproximadamente 14 |im y una

talla celular de 25-30 fim. Su citoplasma presenta

vacuolizaciones y gotitas eosinófilas. Estas últimas

son de aproximadamente 1 fim (Figs. 6 y 11).

Durante el comienzo de la vitelogénesis II persiste

un incremento de la vesícula germinativa hasta

alcanzar 20 fim, luego su talla se manteniene más o

menos estable. La heterogeneidad del nucléolo se

acentúa, siendo su talla de aproximadamente 8 fim.

La estabilización del crecimiento nuclear corres-

ponde a oocitos de 35 fim, con vacuolas de 10 |im

y gotas vitelinas de 4 fim. Posteriormente el vitelo

conforma grandes placas de 9-15 fim (eosinófilas,

eritrófilas y PAS+), que ocupan prácticamente la

totalidad del ooplasma, que queda reducido a los

finísimos puentes basófilos que delimitan las pla-

cas de vitelo. El citoplasma alberga además a gran-

des gotas que aparecen "vacías" después de los

pasajes por los solventes orgánicos. Su talla suele

ser algo mayor que las placas proteicas (Figs. 7 y 9).

Las ovas son expulsadas con una talla de

aproximadamente 1 80 fim. Su núcleo posee aspec-

to estrellado. El nucléolo es heterogéneo, vacuo-

lado, llegando a medir 12 fim (Figs. 6 y 10). El

huevo de P. ringueleti es microlecítico, con un

diámetro próximo a los mayores consignados para

Bopyridae [Stromberg, J. O. (1971)].

Se observan procesos de reabsorción celular a

lo largo de todo el ciclo oogenético, afectando

aisladamente a los distintos tipos oocitarios

descriptos. Destacables por el número de oocitos

involucrados son los fenómenos de reabsorción

directa y reaccional que se aprecian durante la

madurez media y avanzada, afectando a oocitos en

vitelogénesis I y II, y especialmente a los que

inician la vitelogénesis propiamente dicha (II). La

presencia de figuras mielínicas en el ooplasma

suele ser el síntoma precoz del inicio de la sucesión

muerte-necrosis [Bessis, M. (1970)] (Figs. 8 y 9);

mientras que el tejido folicular de sustitución

[Rubiliani-Durozoi, M., C. Rubiliani y G.G Payen

(1980)] constituye una entidad semipermanente, y
climax de esta sucesión, que revela la existencia

en el pasado gonadal de procesos de reabsorción

reaccional (Figs. 12-14).

2. Escala de madurez sexual

En el transcurso de las distintas etapas por las

que atraviesan los contingentes germinal y acceso-

rio del ovario en su progresión hacia la madurez, es

conveniente distinguir la presencia de una fase

unidireccional, no repetitiva, que es la que se cum-

ple en los ovarios de los animales virginales cuando

se inicia el ciclo ovárico (denominados, frecuente-

mente, estadios de inmadurez y premadurez virgi-

nal) [Christiansen, H.E. (1971)], y que se integra

con el desarrollo de una fase cíclica del proceso

reproductivo, comprendiendo esta última tanto a

los estadios subsiguientes a la premadurez como a

la recapitulación de estos estadios entre puesta y
puesta, tal como se observa en animales pertene-

cientes al estrato reproductivo. Para la presente

evaluación se contó principalmente con ejemplares

que proporcionaron información acerca de los

etadios de madurez correspondientes a la segunda

fase, por lo cual se caracterizarán casi exclusiva-

mente las transiciones gonadales observables a lo

largo de una maduración de puesta de un ovario del

tipo adulto, comprendiendo dicho lapso: a) la orga-

nización de los folículos II, b) la vitelogénesis II, c)

la emisión de los oocitos, y d) la reconstitución del

folículo II. Sobre la base de la presencia y/o exten-

sión de las citadas entidades morfológicas y funcio-

nales es posible distinguir a 4 estadios de

maduración:

I. Madurez incipiente. Ovario de escaso de-

sarrollo, ocupando el mismo en una sección trans-

versa menos del 30% del tejido conectivo laxo

(lacunar) circundante. La progenie oocitaria arriba

al término de la vitelogénesis primaria. La

foliculogénesis II es incipiente. Ausencia de oocitos

con placas de vitelo eosinófilo (Fig.3).

II. Madurez media. El ovario se extiende,

ocupando el estrato oocitario en vitelogénesis II

la mayor parte de la trama conjuntiva disponible

(Figs. 4 y 5).

III. Madurez avanzada. El estrato oocitario

en vitelogénesis II se ha extendido ventrola-

teralmente hasta las inmediaciones de la pared
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corporal. Las tallas oocitarias del mismo pueden

presentar variaciones más o menos acusadas de uno

a otro animal, desde 60 um hasta 1 80 fim (talla de

ovulación). La fluctuación de las tallas oocitarias

posibilita, en caso de ser necesario, y atendiendo a

la ausencia o presencia de ovas próximas a la

ovulación, proceder a una subdivisión del estadio

III en una madurez avanzada sensu stricto (Illa) y
una madurez total (Illb) (Figs. 6 y 7).

IV. Evacuación (ovulación) y postpuesta.

La presencia de la cavidad folicular o cisternae

follicularis (CF) [Schuldt, M. (1981)], albergando

algún oocito residual en vitelogénesis avanzada o

total, caracteriza a la primera fase de este estadio

(Figs. 10 y 11). El tiempo transcurrido desde la

ovulación se aprecia en función del grado de

obliteración de la cavidad folicular. La reducción

de la CF se debe al repliegue del contingente de

células foliculares hacia los oocitos que se hallan al

término de la vitelogénesis I. De esta forma se

constituye el folículo II [Charniaux-Cotton, H.

(1978)]. Se puede considerar que la postpuesta da

paso a la madurez incipiente cuando el tejido foli-

cular vaciado se ha adosado totalmente a los ooci-

tos en vitelogénesis I. La reducción de la CF y el

emplazamiento del tejido folicular secundario

(TFS) coinciden con las primeras fases de la

segmentación de los huevos, apreciándose por pla-

no de corte en cada embrión de 2 a 4 núcleos (Figs.

10-12).

3. Presencia de oogonias

Las gonias se detectan tempranamente en las

gónadas, habiéndoselas observado ya en P. rin-

gueleti juveniles (de aproximadamente 1 mmLt)y
subadultos (tallas inferiores a 3 mmLt). Las oogonias

se hallan presentes en cada uno de los 4 estadios de

madurez descritos para las hembras adultas (mayo-

res de 3 mmLt; sección 2). Esta persistencia del

epitelio germinal a lo largo de toda la existencia de

los individuos es habitual en crustáceos superiores

[Charniaux-Cotton, H, (1978)] (Figs. 1, 5 y 1 1).

4. Recuperación de células mesodermicas o

foliculares

El adosamiento de células conjuntivas al

folículo primario [Charniaux-Cotton, H. (1978)],

provenientes de los folículos secundarios vaciados

en la ovulación precedente, y que tiene lugar duran-

te la postpuesta, implica una recuperación folicular

(Figs. 11 y 12). Cabe señalar la existencia de proce-

sos necrobióticos (directos y reaccionales, con ten-

dencia a la formación de tejido folicular de sustitu-

ción), que sin duda inciden negativamente en la

cantidad de las células foliculares recuperadas, no

obstante, se observa una integración celular efecti-

va al nuevo folículo (Fig. 1 1).

5. Vitelogénesis y presencia de machos

En el transcurso del período de reproducción

(noviembre 1982) se recogieron 9 hembras adultas

de P. ringueleti carentes del macho enano que

habitualmente se observa en el pleon de las hem-

bras. El examen microanatómico de los ovarios de

8 de estas hembras permitió constatar la ausencia de

vitelogénesis II, o bien observar únicamente la

presencia de un número reducido de oocitos en

vitelogénesis II con síntomas de necrobiosis y con

tejido folicular de sustitución a nivel de las ovas

mayores (que no sobrepasan los 30 pm) (Fig. 13).

En sólo 1 de las hembras pudo constatarse cierto

progreso de la vitelogénesis II. En esta hembra la

talla oocitaria máxima no sobrepasa los 70 um,

notándose una gran variabilidad en la talla de los

distintos oocitos en vitelogénesis, y en franco con-

traste con el desarrollo sincrónico que se observa

habitualmente en ovarios en madurez media. La

estructura ovárica de estos animales es similar a la

de la hembra carente de macho de una de las

cámaras branquiales de P. argentinus cuando ambas

están ocupadas por P. ringueleti [Schuldt, M. y L. A.

Rodrigues-Capítulo (1985)].

6. Observaciones de acuario: unos pocos datos

relativos a dinámica ovárica

El período de observación (01.09.82 - 28.12-

82) se corresponde con los meses en que se regis-

tra el mayor número de P. ringueleti ovígeros

[Shuldt, M. y M. C. Damborenea (1987)]. La tem-

peratura del agua de los acuarios fluctuó según la

temperatura ambiente (laboratorio no calefac-

cionado) (temperatura media mensual: septiembre

= 1 4,5 9C, octubre = 1 6,3 9C, noviembre = 1 8,4 9C,

y diciembre = 22,4 °-C).

De los 15 P. ringueleti individualizados gra-

cias al diseño característico que proporcionan los
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Fie 13. Estructura ovárica de una hembra adulta carente de macho. Las ovas mayores (en vitelogénesis II incipiente)

presentan necrobiosis directa y reaccional (flecha).

^ Fig. 14. Ovario atípico (hembra adulta, madurez avanza-

da) con procesos de oolisis acentuada afectando la por-

ción distal de la región de vitelogénesis II. Próximo a la

pared corporal ventral se observa tejido folicular de

sustitución (flechas).

Módulo (escala). Figs. 1 y 5: 25uju; Figs. 3, 7-9, 11-13: 50|am; Figs. 4, 6 y 14: IOOuju; y Fig. 10:200ujti.
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Phyllodistomum sp. en el cefalopereion de los P.

argentinus sólo 3 isópodos proporcionan informa-

ción útil a los fines propuestos (tiempo de incubación

de los embriones, lapso que transcurre entre puestas

y número de las mismas):

P. ringueleti (1). Ovula 07.10.82. Incuba du-

rante 9 días. 4 días después de liberar la puesta

ovula por segunda vez, incubando 20 días. Trans-

curridos 4 días desde la liberación de las larvas

ovula por tercera vez. La incubación se interrumpe

al morir a los 9 días de la misma (23.12.82) el

hospedador.

P. ringueleti (2). Ovula 2 1 . 1 0.82. Incuba hasta

25.12.82 (65 días).

P. ringueleti (3). Ovula 24. 1 1 .82. Incuba hasta

28.1 1.82(4días). 15 días después ovula por segunda

vez, incubando durante 20 días.

DISCUSIÓN

1. FOLICULOGÉNESISY VlTELOGÉNESIS, SU RELACIÓN

CON PROCESOSDE REABSORCIÓNREACCIONALY SU

IMPORTANCIAEN ELMARCODELA FISIOLOGÍA OVÁRICA

DE CRUSTÁCEOSSUPERIORES

El desarrollo de un contingente importante de

folículos en vitelogénesis II se asocia a una deten-

ción en la evolución del estrato oocitario en

vitelogénesis I, lo cual en crustáceos superiores se

relaciona con la ausencia del tejido folicular II (o

permanente), requiriéndose para su utilización por

los oocitos (vitelogenéticos I) el vaciamiento pre-

vio del contingente en vitelogénesis II [Charniaux-

Cotton, H. (1974, 1978); Schuldt, M. (1980a)]. La

disponibilidad del mismo no es uniforme para toda

la carnada de oocitos en vitelogénesis I, por que la

continuidad del contingente de células foliculares

que liberan los oocitos al abandonar la región de

vitelogénesis durante la fresa (delimitando la cavi-

dad o cisterna folicular) sufre disrupciones en aque-

llos sitios del ovario donde se desarrollan procesos

de reabsorción que afectan a oocitos pertenecientes

a la carnada en vitelogénesis II [Schuldt, M.( 1987)].

Estas células foliculares que ingresan al ooplasma

como fagocitos, integran una entidad denominada

tejido folicular de sustitución [Rubiliani-Durozoi,

M.,etal. (1980)], significando necesariamente una

merma de tejido folicular permanente. A esta sus-

tracción debe sumarse la mortalidad que experi-

mentan las mismas durante la retracción de la

cavidad de puesta y el ulterior repliegue del contin-

gente folicular hacia los folículos primarios. Una
disminución en la población folicular, debida a las

mismas causas, había sido señalada para P.

argentinus [Schuldt, M. ( 1 980b, 1 98 1 )] , sin embar-

go, la cantidad de estas células que finalmente serán

reutilizadas por P. ringueleti parece ser aún menor

(Figs. 11 y 12).

Los procesos de reabsorción oocitaria de los

crustáceos se relacionan con una dieta deficiente,

privación hormonal, falta de acoplamiento [Adi-

yodi, R.G. y T. Subramoniam (1983)], poluentes

[Payen, G.G. y J.D. Costlow (1977)] y obliteración

oviductal [Schuldt, M. (1987)], pudiendo plantear-

se la posibilidad de que la oosorción constituya una

respuesta general frente a situaciones de estrés

diversas, cumpliendo con la necesidad de ajustar la

numerosidad oocitaria a las posibilidades efectivas

de puesta, constituyendo por ende un factor regula-

dor de la fecundidad. La necrobiosis oocitaria,

como fenómeno discreto, es un evento habitual en

las gónadas de crustáceos.

En algunos ovarios de P. ringueleti (hacia fines

del estadio IV), en oocitos que por su emplazamien-

to deben considerarse pertenecientes al estrato

vitelogenético primario, se esboza un epitelio

folicular del tipo del secundario, a pesar de hallarse

estos oocitos imposibilitados (por la interposición

de ovas residuales y/o proceso de oosorción) para

recibir al grueso del tejido folicular que se aproxi-

ma [Schuldt, M. (1987)] (Fig. 1 1). De esta manera,

se plantea la posibilidad de la persistencia del

mecanismo primario de foliculogénesis II (v.g. por

división de las células foliculares preexistentes).

Esta posibilidad requiere ser examinada en el

contexto de la foliculogénesis de crustáceos isó-

podos en particular y la de crustáceos superiores en

general. Besse, G. (1976), sobre la base del análisis

de la oogénesis de P. dilatatus, llega a la conclusión

de que la recomposición folicular en dicha especie

se debe a la actividad mitótica de lo que denomina

el epitelio prefolicular. Las mitosis se extenderían

hasta el fin de la vitelogénesis I, a partir de la cual

la expansión (o adaptación espacial) del estrato

folicular se debería fundamentalmente a la distensión

de las células conjuntivas. Besse, G. ( 1 976) descarta

la posibilidad de una ulterior reutilización de las

células foliculares, como señala Charniaux-Cotton,

H. (1978). Besse, G. (1976) se refiere a observacio-

nes en otras especies de isópodos, siendo todas ellas
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coincidentes en cuanto a la no recuperación de

células conjuntivas.

En los ovarios de P. ringueleti se aprecia una

reutilización de tejido folicular entre puesta y pues-

ta (Schuldt, M. ( 1 987)) (Fig. 1 1 ), si bien es problable

que el número de elementos recuperados no satisfa-

ce los requerimientos de los oocitos en vitelogénesis

I que inician la vitelogénesis propiamente dicha

(Meusy, J.J. y H. Charniaux-Cotton (1984)). La

existencia de una entidad asimilable al tejido

prefolicular de P. dilatatus no se observa en el ovario

de P. ringueleti, si bien lateralmente al área germinal

se aprecia la presencia de células conjuntivas que

desde los bordes se integran a los oocitos en

previtelogénesis y vitelogénesis I. Aunque esta

discreta población lateral de células foliculares sea

homologable en cierta medida al tejido prefolicular

señalado por Besse, G. (1976), teniendo en cuenta

la demanda de células foliculares de 8 series ventrales

(o verticilos) de oocitos en vitelogénesis II, como es

el caso de P. ringueleti, parece razonable aceptar

que la demanda celular conjuntiva durante la

vitelogénesis II, cuando se restaura el ciclo oválico,

es satisfecha de un modo significativo mediante

mitosis en el folículo II. Han sido observadas figuras

mitóticas en folículos pertenecientes a oocitos de

aproximadamente 100 |im, tanto durante el ciclo

puberal como en el transcurso de la fase repetitiva

del ciclo ovárico (Schuldt, M. (inédito)). El hallazgo

de estas imágenes es muy ocasional, lo cual no

basta, en principio, para minimizar su aporte, ya que

se sabe de la existencia de tumores donde la detección

de figuras mitóticas es infrecuente (Dr. F. Cueva

(com. pers.)). Un asincronismo en las divisiones de

las células conjuntivas que integran los distintos

folículos II es probable. Besse, G. (1976) señala la

importancia de las divisiones asincrónicas en P.

dilatatus (al menos hasta el comienzo de la

vitelogénesis II).

Las células conjuntivas o foliculares revelan

la existencia de un alto grado de especialización

funcional (Charniaux-Cotton, H. (1974. 1978);

Besse, G. (1976); Payen, G.G. y J.D. Costlow

(1977); Meusy, J.J. (1980); Rubiliani-Durozoi, M.,

et al. (1980); Zerbib, C. (1980); y Schuldt, M.

(1981)), no obstante, es evidente que la capacidad

de división no se pierde, como se observa durante la

reabsorción reaccional de oocitos en vitelogénesis

II (Ginsburger-Vogel, T. y J.J. Meusy (1982)).

La recuperación de las células foliculares du-

rante las sucesivas puestas ha sido establecida por

primera vez por Charniaux-Cotton, H. (1974) para

O. gammarellus. El proceso parece válido para la

mayoría de los crustáceos superiores (Charniaux-

Cotton, H. (1978)). Posteriormente ha sido consta-

tado también en P. argentinus (Schuldt, M. ( 1 980)),

Macrobrachium rosenbergii (De Man) (Fauvel,

Ch.( 1 98 1 )), y Palaemon serratus (Pennant) (Faure,

Y., C. Bellon-Humbert y H. Charniaux-Cotton

(1981)). Cabe destacar que Fauvel, Ch. (1981)

señala la ausencia de divisiones en el folículo II de

los oocitos de ovarios pertenecientes a animales

adultos.

En P. argentinus, en cambio, se observan

mitosis foliculares en oocitos en vitelogénesis II

pertenecientes a hembras ovígeras, si bien cabe

consignar que cuesta hallar estas divisiones en

secciones histológicas. Con una frecuencia algo

mayor se observan duplicaciones de células

conjuntivas en oocitos de hembras virginales en su

primera maduración de puesta. Tanto en uno como
otro caso las mitosis fueron detectadas en el período

correspondiente a la primera mitad del desarrollo

de la vitelación exógena, interpretándose que la

frecuencia de la mitosis disminuye a medida que el

oocito madura (Schuldt, M. (inédito)). Consecuen-

temente, adhiriendo a Besse, G. ( 1 976), es probable

que durante las últimas etapas del desarrollo ooci-

tario predomine la distensión mecánica del epitelio

folicular.

También en P. ringueleti se observa que las

mitosis de las células foliculares son abundantes

durante la previtelogénesis y vitelogénesis I, ha-

ciéndose cada vez mas infrecuentes a medida que

progresa la vitelogénesis II (Schuldt, M. (inédito)).

Exceptuando el caso de los isópodos citados

por Besse, G. (1976), es posible integrar las obser-

vaciones de los diferentes autores en lo que se

refiere al comportamiento de las células conjuntivas

del folículo durante la oogénesis de ^crustáceos

superiores, postulando una estrategia oválica de

tipo "oportunista" (Schuldt, M. ( 1 987)). Según esta

hipótesis, el ovario integra la población folicular

durante la restauración del ciclo reproductor en

primer término con células foliculares vaciadas en

la puesta precedente, cubriendo luego eventuales

pérdidas debidas a procesos necrobióticos (Schuldt,

M. (1981)) mediante mitosis. De acuerdo con este

modelo de integración folicular la persistencia del

mecanismo primario de extensión folicular (por

mitosis), en el caso de haber sido activado,

circunscribe su acción, en mayor o menor medida,

a las primeras etapas de la vitelogénesis II, ya que,

aparentemente, durante la vitelogénesis avanzada
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las células foliculares consiguen adaptarse al creci-

miento oocitario mediante la extensión mecánica.

Dicho modelo funcional permite agrupar ca-

sos de muy elevada recuperación folicular {O.

gammarellus, M. rosenbergii), de elevada recupe-

ración (P. argentinus), y de escaso reaprove-

chamiento conjuntivo (P. ringueleti) (Schuldt, M.

(1987)). En este contexto resta explicar el dispendio

folicular de Rhyscotoides legrandi Johnson, Asse-

llus Geoffroy St. Hilaire, y P. dilatatus (Besse, G.

(1976)).

2. Periodicidad sexual

Existe una gran variabilidad en Bopyridae

respecto del número de puestas de cada hembra ( 1 -

10) y la duración del período de incubación de los

embriones (9 días a 3 meses) (Véase síntesis en

Beck, T.J. (1980a)). Para P. floridensis se

consignan 7 puestas sucesivas, con un tiempo de

incubación de 11-14 días, constatándose un míni-

mode 9 días (Beck, T.J. (1980a)).

P. ringueleti se reproduce de agosto/setiembre

a abril/mayo, siendo el período de septiembre a

febrero el de mayor actividad sexual (Schuldt, M. y

M.C. Damborenea (1989)). La estructura de las

cohortes se diluye tanto por la permanencia de las

larvas (micro y criptonisquias) sobre un hospedador

intermediario (copépodo) no hallado aún, como por

la dependencia que existe entre la talla de P.

ringueleti y el tamaño del P. argentinus que lo

hospeda, pudiendo caracterizarse sólo 2 distribu-

ciones modales (seudocohortes) para P. ringueleti

(Schuldt, M., et al. (1988)). La longevidad de las

hembras de P. ringueleti depende del sexo del P.

argentinus que parásita (los camarones masculinos

son menos longevos que las hembras), viviendo P.

ringueleti alternativamente 13 ó 16 meses (Schuldt,

M. etal. (1988)).

Sobre la base de información de campo se

estima que P. ringueleti produce 3 puestas entre

agosto/setiembre y diciembre/enero, con un tiempo

de incubación de aproximadamente 20 días para

cada una de ellas, pudiendo producir potencial-

mente 6 puestas anuales (Schuldt, M. y M. C.

Damborenea (1989)). No obstante, los datos que

proporcionan al respecto los camarones con bopí-

ridos e identificados por la distribución de

Phyllodistomum sp., suministran tiempos de

incubación extremos (4-65 días). Asimismo es va-

riable el tiempo que transcurre entre el abandono

del marsupio y el comienzo de la incubación si-

guiente (4-15 días). Es probable que estos valores

dispares reflejen un efecto acuario. Empero, es

posible extraer algunas conclusiones acerca de as-

pectos de la dinámica oválica.

Considerando el discreto intervalo que trans-

curre entre una y otra incubación, es factible que la

incubación máxima de 65 días sea el fruto de 3

evacuaciones e incubaciones sucesivas. Todos los

embriones de una misma puesta poseen siempre el

mismo grado de desarrollo (habitual en Bopyridae)

(Bourdon,R.(1968);Stromberg,J.O.(1971);Cash,

CE. y R.T. Bauer (1992)). P. ringueleti puede

producir 2 puestas con un intervalo de 4 días,

permitiendo suponer que existen evacuaciones par-

ciales, lo cual se correlaciona con el aspecto del

ovario de la figura 14 (pertenece a una hembra

virginal y la estructura oválica no es habitual),

donde la conformación de la región de vitelogé-

nesis permite postular la posibilidad de que la

puesta sea integrada sólo por algunos verticilos de

oocitos en vitelogénesis II. El proceso de

foliculogénesis II de P. argentinus (Schuldt, M.

(1980a, 1981)), se desarrolla a partir del vaciado

total de la región de vitelogénesis II, siendo coinci-

dentes las observaciones de Fauvel, Ch. (1981)

acerca del mismo proceso en M. rosenbergii. En

consecuencia, puede suponerse que la ovulación de

crustáceos superiores con un número discreto de

hileras o verticilos de oocitos ( 1 -4) implica el desa-

rrollo de un fenómeno que afecta a todo el contin-

gente de oocitos en madurez total. La evidencia de

procesos de evacuación parcial en P. ringueleti

constituye una particularidad relacionada con el

hábito parasitario, y que condujo a una estrategia

reproductora orientada hacia el incremento de la

descendencia.

El disponer de un stock oocitario maduro de

reserva es sin duda beneficioso, especialmente si el

período de incubación se halla condicionado por la

extensión del período de intermuda del hospedador

(Beck, J.T.(1 980a); Cash, CE. y R.T. Bauer (1992)).

La estructura ovárica de P. ringueleti permite una

rápida adecuación funcional (v.g. sincronización) a

la ecdisis del hospedador. Esta respuesta es posible

dado el rol subordinado de la recuperación folicular

en P. ringueleti, por que cuando existe una

reutilización generalizada de células conjuntivas, la

restauración ovárica es mas lenta debido a que la

recomposición del stock de ovas maduras se efec-

túa entonces a partir de los oocitos en vitelogé-

nesis I.
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CONCLUSIONES AGRADECIMIENTOS

1) Los ovarios poseen una zona germinativa

de tipo laminar que se extiende dorso- frontalmente,

con un gradiente madurativo ventral que conduce a

la estratificación germinal, pudiendo distinguirse

en un ovario maduro, en sentido dorso- ventral a 4

regiones, cada una de ellas albergando una asocia-

ción celular definida: a) con gonias (principalmente

primarias); b) con gonias II y oocitos en profase

temprana; c) con oocitos en previtelogénesis y
vitelogénesis I; y d) con oocitos en vitelogénesis II.

2) Sobre la base de estas asociaciones celula-

res se elaboró una escala de maduración sexual de

4 estadios: madurez incipiente (I), madurez media

(II), madurez avanzada (III), y evacuación y
postpuesta (IV).

3) El desarrollo de la región de vitelogénesis

secundaria del ovario se relaciona con la presencia

del macho sobre el abdomen de la hembra.

4) En P. ringueleti, contrariamente a lo que se

observa en otros isópodos, existe una recuperación

de elementos conjuntivos de los folículos vaciados

en la puesta precedente. Esta reutilización folicu-

lar, en relación a los casos conocidos en distintas

especies de crustáceos superiores, es de menor

cuantía.

5) Para la foliculogénesis II de crustáceos

superiores adultos se postula la existencia de una

mecánica oválica "oportunista" que permite redu-

cir al mínimo el dispendio energético-celular. La

misma se caracteriza por una fase sinérgica de

integración folicular secundaria y una etapa de

distensión mecánica. La primera comprende la re-

cuperación de las células foliculares liberadas y la

complementación mitótica residual, que posible-

mente se circunscribe al primer período de la

vitelogénesis secundaria. La etapa de distensión del

contingente folicular permite la adaptación de las

células conjuntivas al crecimiento oocitario duran-

te la vitelogénesis avanzada.

6) Experiencias de acuario prueban que P.

ringueleti posee la capacidad de producir evacua-

ciones (parciales) que no comprenden a la totalidad

de los oocitos en vitelogénesis II que alberga el

ovario, si bien es probable que en la naturaleza cada

puesta afecte íntegramente al stock de ovas madu-

ras del mismo.

Es deseo del autor agradecer las oportunas

sugerencias de 2 revisores anónimos.
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